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Resumo - Este trabalho constitui uma revisdo de dados sobre uma das areas da icnologia de vertebra-
dos menos estudada, referente as paleotocas. Apresenta um conjunto de informagdes que auxilia o
reconhecimento e a classificacdo destes icnofdsseis, com énfase nos registros do Paleozéico e Mesoz6i-
co. As principais caracteristicas que devem ser consideradas sdo a largura, altura, comprimento e a
complexidade, fatores que podem ser influenciados pelo tipo de sedimento em que a toca foi escavada,
bem como pelo clima, o habito do animal e o motivo da escavagdo. Além disso, a diferencga entre o sedi-
mento que preencheu — parcial ou totalmente - a toca e a rocha circundante é fundamental para seu
reconhecimento. Com base nestes parametros, séo apresentados diferentes tipos de paleotocas, das
mais simples as mais complexas, incluindo suas morfologias, caracteristicas dos provaveis construto-
resetafonomia.

Palavras-chave: tocas de tetrapodes, Paleozoico, Mesozoico.

Abstract - ON THE GENESIS OF TETRAPOD BURROWS FROM PALEOZOIC AND MESOZOIC. In this paper is exposed
one of the least studied areas of the Vertebrate Ichnology, the burrows. A series of characteristics that
helps the recognition and classification of burrows from the Paleozoic and Mesozoic are analyzed. The
main characteristics that can be analyzed are width, height, length and their complexity are influenced
by the sediment where the burrow was excavated as well as the climate, animal habit and the aim of the
excavation influence in the complexity of the tunnel. Besides, the difference of — partial or total - infilling
of the burrow with the host rock is essential to recognize them. Based on these data different types of
paleoburrows are shown, from the most simple to the complexes, their characteristics along the fossil

record, aswell as morphology, their burrowers and the taphonomy of them.
Keywords: planning, master plan, ornamental rocks, sustainable development.

1.Introducao

Um grande nimero de vertebrados atuais
possui habitos fossoriais. Entretanto, relativamen-
te poucos registros de tocas tém sido documenta-
dos para os estratos do Paleozoico e Mesozoico
(Smith, 1987; Groenewald et al. 2001; Miller et al.,
2001; Damiani et al, 2003; Varrichio et al., 2007;
Loope, 2006, 2008; Dentzien-Dias et al, 2007,
2008; Colombi et al., 2008; Martin, 2009; Bordy et
al., 2010; Modesto & Botha-Smith, 2010; Riese et
al., 2011). Segundo Voorhies (1975) esta escassez
de registros é atribuida ao ndo reconhecimento
destas estruturas nos sedimentos por parte dos
pesquisadores, bem como a tendéncia de muitos
animais fossoriais de evitar areas de sedimentacéo
ativa e ainda ao possivel aumento evolucionario do
habito fossorial no Cenozoico, devido a mudancas
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climéticas.

A construcdo de tocas € um exemplo de
como os animais sdo adaptaveis aos ambientes em
que eles vivem. Com esta estratégia, animais
escavadores podem escapar das severas condicdes
externas de ambientes muito aridos ou muito frios,
por exemplo. As tocas também sdo usadas como
reflgio contra predadores, dificultando a entrada
destes — em fungdo do tamanho - ou confundindo-
os dentro das mesmas, por meio de sinuosidades
do percurso — em geral feito sob condi¢Bes de
pouca iluminagdo - e de multiplas saidas. Outra
utilidade das tocas é facilitar o acesso seguro dos
organismos escavadores a comida e agua que
precisam buscar na superficie, uma vez que
diversas saidas proporcionam um alcance maior —
e em seguranca — aos diferentes locais onde estdo
osalimentos (Kinlaw, 1999).
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Nesse contexto, 0 estudo das tocas fosse-
is de tetrapodes, em conjunto com o substrato
no qual foram escavadas, fornece subsidios
importantes para uma interpretacéo paleoam-
biental e paleoecolégica (Hasiotis et al., 2004),
fornecendo, por exemplo, dados sobre 0 modo
de vidados animais e se eles possuiam um hébi-
togregario (Groenewald et al, 2001).

Este trabalho tem como objetivo revisar
a bibliografia disponivel relacionada a paleoto-
cas de tetrapodes do Mesozoico e Paleozoico,
acrescentando dados e efetuando comparacdes
entre as mesmas. O ultimo trabalho deste tipo
anteriormente realizado data da década de 70
(Voorhies, 1975), deixando, portanto, de abran-
ger mais de 35anos de novas descobertas.

2. Descricao das paleotocas de tetrapodes
do Paleozoico e Mesozoico

2.1. Terminologia

Uma paleotoca é definida como uma
estrutura biogénica similar a um tunel, feita
por vertebrados (Bergqvist & Maciel, 1994).
Crotovina, por sua vez, € uma paleotoca que
foi, posteriormente, preenchida por sedimen-
to. Ambas séo estruturas de bioerosao conti-
nental e representam um local de moradia
relativamente permanente (Buchmann et al.,
2009). Estas diferentes nomenclaturas, po-
rém, foram criadas para diferenciar as tocas
(preenchidas ou ndo) do Cenozoico. Como o
objetivo deste trabalho sdo os icnofosseis do
Mesozdbico e Paleozoico e ndo existem tocas
ndo preenchidas descritas para estes interva-
los temporais, optamos por utilizar apenas o
termo “toca” para todas as estruturas que
serdoaquiapresentadas.

Dentro das tocas, algumas das estrutu-
ras frequentemente identificadas sdo a camara
degiro (turnaround) e acamaraterminal (living
chamber, terminal chamber ou simplesmente
chamber) (Fig. 1). A camara de giro € uma area
mais ampla, normalmente no meio da toca,
onde o animal pode fazer um retorno ou deixar
outro animal da mesma coldnia passar. A cama-
ra terminal € uma expansao oval, ou redonda,
no final do tanel, onde o animal, ou animais,
normalmente repousam (Smith, 1987; Damiani
etal,2003)
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Figura 1. Terminologia usada para tocas, especialmente do
tipo Daimonelix (modificado de Martin & Bennett, 1977).

2.2. Tamanho e arquitetura morfoldgica

Normalmente, em corte transversal, as
tocas de vertebrados séo elipsoides, mas tam-
bém podem ser arredondadas (Fig. 2). Os tama-
nhos variam muito, principalmente conforme o
tamanho do animal. Como norma, o tamanho da
toca deve ser proporcional ao tamanho do pro-
dutor, uma vez que a minimizagao do diametro
limita o gasto de energia da escavacdo (Laun-
dre, 1989; Miller et al., 2001). Os tamanhos das
tocas de qualquer espécie dependem ainda do
estado ontogenético em que 0s construtores
das tocas se encontram, bem como de quanto
tempo as tocas serdo ocupadas (Miller et al.,
2001). Ja foram encontradas tocas fosseis com
didametros variando de 5 a 63 cm (Groenewald
et al., 2001; Loope, 2006, 2008). Tocas peque-
nas e simples costumam gerar discussdes acer-
cadeteremsido produzidas por vertebrados ou
invertebrados. De fato, quando néo se encon-
tram marcas de garras e/ou restos do animal
produtor associado a toca, € muito dificil afir-
mar qual foi o construtor damesma.

O registro mais antigo de tocas de tetra-
podes conhecido até o momento é do Permiano
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Superior da Africa do Sul (Smith, 1987). Corres-
ponde a tocas elipticas e espiraladas que foram
denominadas como Daimonelix e atribuidas ao
dicinodonte Diictodon, sendo que alguns espéci-
mes deste taxon foram encontrados fossilizados
dentrodastocas.

Muitas tocas encontradas entre o Permiano
e 0 Jurassico apresentam uma base bilobada (Fig.
2) (Groenewald et al., 2001; Miller et al., 2001;
Damiani et al.,, 2003; Riese et al., 2011). Segundo
estes autores, esta base ondulada seria formada
pelo constante trafego dos animais dentro do tlnel,
préatica esta que estaria relacionada ao habito gre-
gario do escavador, na maioria das vezes (quando
foi possivel identificar o construtor) representado
porum Therapsida.

As tocas podem ser simples, com apenas
um tunel, ou podem ser um sistema complexo de
taneis interligados (Fig. 3). A maioria dos sistemas
de tocas conhecidos é composta por tineis com
poucos centimetros de largura e muitos metros de
comprimento, possuindo diversas camaras. Entre-
tanto, alguns sistemas de tocas ja foram encontra-
dos no Jurassico Médio com 63 cm de didmetro e
até 305 cmde comprimento (Loope, 2006).

Redonda Elipsoide

Elipséide com
base bilobada

Redonda com
base bilobada

Figura 2. Formatos de tocas encontradas no registro.

As tocas coloniais sdo divididas em dois
grupos (Voorhies, 1975). O primeiro tipo corres-
ponde aquelas tocas que 0s animais usam como
local para dormir, para se esconder, se reproduzir,
para termorregulacdo e para armazenamento de
comida (Groenewald et al., 2001; Riese et al.,
2011). Estas tocas possuem uma ou mais entradas,
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que ligam um ou mais tuneis. J4 o segundo tipo de
tocas coloniais € o de uso perpétuo, com 0s ocupan-
tes s6 emergindo ocasionalmente (Fig. 3). Estas
estruturas podem ser muito elaboradas, mas sem
entradas permanentes (Voorhies, 1975).
Normalmente, as tocas acabam em uma
camara terminal, que possui um formato oval (Fig.
4). O tamanho da cdmara terminal depende do
tamanho do animal e se a espécie era de habitos
gregarios, uma vez que animais que vivem em
comunidades podem utilizar uma mesma camara
concomitantemente (Voorhies, 1975).

it
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Figura 3. Reconstrucdo esquematica dos tipos de tocas: A. Toca
simples sem camara terminal; B. Toca simples com camara
terminal; C. Toca espiralada com camara terminal; D. Toca
complexa, com diversas entradas, cAmaras terminais; E. Toca
complexa com varias cdmaras terminais e camaras de giro,
sem nenhuma entrada. Abreviagdes: CG, camara de giro; CT,
camaraterminal; En,entrada datoca.

Entretanto, nem todas as tocas de vertebra-
dos acabam em camaras terminais (Fig. 3) como
indicado por Bordy et al. (2010) para tocas do
Triassico Inferior da Africa do Sul. Estes autores
mostraram uma série de tocas cilindricas, sem
nenhum tipo de camara, cuja auséncia foi interpre-
tada como evidéncia de que a toca seria usada
como um abrigo temporario, onde o animal prova-
velmente desceriade costas.

Acomplexidade das tocas também é limita-
da pelo solo no qual elas séo construidas. Segundo
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Figura 4. Camaras terminais de tocas: A. Camara de uma toca feita por um dinossauro em planicie de inundacéo; a abertura
(indicada por flechas) tem 32 cm de largura (modificado de Varrichio et al., 2007); B. Camara com 63 cm de largura, em duna
eolica, asflechas limitam as margens da toca (modificado de Loope, 2006).

estudos atuais, sistemas de tocas construidos em
solos arenosos tendem a ser menos complexos que
os de solos argilosos (Laundre & Reynolds, 1994;
Kinlaw, 1999). Gastal (1994) descreveu galerias
atuais de roedores do género Ctenomys (incluindo
medidasde largura, altura,comprimento dagaleria
principal e comprimento total). A autora observou
gue as galerias escavadas em solo mais compacta-
do eram tlneis quase verticais, enquanto aquelas
feitas em solo mais arenoso eram inclinadas. Pear-
son et al. (1968) apontam que um mesmo animal
pode construir tineis com monticulos nas abertu-
ras de saida e outros sem monticulos como abertu-
ras de alimentacéo.

Uma toca singular, encontrada no Triéssico
Inferior da Africa do Sul (Bordy et al, 2010) apre-
sentaargila nas bordas do tunel, escavado na areia.
Os autores acreditam que esta argila pode ter sido
colocada pelo animal nas paredes do tunel para
manter a umidade interna da toca, uma vez que o
clima era arido. Outra interpretacdo seria a de que
isto serviriapara“firmar” melhor as paredes.

2.3. Identidade do animal escavador

Encontrar restos fossilizados de um animal

dentro de uma toca (Tabela 1) é uma ocorréncia
rara no registro e, mesmo quando isto ocorre, nem
sempre o animal ali encontrado é o que escavou a
mesma (Voorhies, 1975). Muitos animais aprovei-
tam tocas escavadas por outros e podem coabitar
ou residir temporariamente nelas (Genise, 1989;
Groenewaldetal, 2001; Varrichioetal., 2007).

Um exemplo deste tipo vem do Triéssico
Inferior da Africa do Sul (Modesto & Botha-Smith,
2010). Restos esqueletais de um dicinodonte juve-
nil (Lystrosaurus) foram encontrados dentro de
uma toca, mas estavam incompletos e desarticula-
dos. Além disso, o tamanho do animal era muito
pequeno em relagdo ao tamanho da toca e a arqui-
tetura destaerasimples, do tipo das que costumam
ser produzidas por tetrapodes carnivoros e nao
daquelas mais elaboradas ja conhecidas para o0s
dicinodontes. Este conjunto de circunstancias
levou os autores considerar esta toca como tendo
sido construida por um carnivoro sinapsido,
enquanto os restos de dicinodonte encontrados
dentrodelapertenceriamasuapresa.

O principal procedimento para tentar iden-
tificar o construtor de uma toca é comparar a mor-
fologia desta com a dos potenciais escavadores. Em
tetrapodes atuais, caracteristicas osteoldgicas que
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Tabela 1. Caracteristicas das tocas com seus construtores reconhecidos.

. Groenewald | Groenewald | Damianiet | Varrichio et
Autores Smith, 1987
etal (2001) | (1991) al. (2003) al. (2007)
Permiano o . Cretaceo
Idade . Triassico Inferior i
Superior Médio
Construtor da L ) .
Terapsidos Tetrépodes Dinossauro
toca
. . . Sim, . .
Animal na Sim, Sim, Procolophon Sim, Sim,
toca? Diictodon Lystrosaurus p Thrinaxodon | Ornitépode
Lystrosaurus
Entrada
inclinada e .
A Inclinada a
camaras .
. com um . Inclinada. O .
. terminais N Espiralada N Inclinada e
Arquitetura padrédo . chdodatoca | _.
conectadas helicoidal L sinuosa
complexo em € bilobado
por uma
. rede
espiral
helicoidal
Orientacao - Subhorizontal -
Diametro 6-25cm 5-55cm 30-35cm
Comprimento | Metros Metros Metros
Achatado
Formato . Arredondado Achatado
biconvexo
Camara
. Presente Presente Presente
terminal
Bifurcacoes Né&o Sim Né&o
Feicoes Marcas de
. Marcas de garras -
superficiais garras
. Planicie de Planicie de Barras de rios | Planicie de
Ambiente . - . ~ Lacustre PR ~
inundacéo inundacéo tipo “braided”; | inundacéo
Critérios para identificar os produtores de tocas terrestres
Mais 1. Féssil completo do escavador preservado intacto dentro da toca.
Confiavel 2. Atoca é muito semelhante a outra toca cujo produtor é conhecido e contém fragmentos
esqueletais do produtor.
3. Atoca é muito semelhante em tamanho, arquitetura e marcas superficiais, a outras cujo
produtor é conhecido e ndo se assemelha a tocas produzidas por outros animais.
, 4. Atoca é semelhante a outras cujo produtor é conhecido em duas ou trés caracteristicas e nao
Confiavel
é similar a outras tocas de outros animais.
5. Atoca é semelhante a outras cujo produtor é conhecido em uma caracteristica e ndo é
semelhante a outras tocas de outros animais.
6. Atoca é muito semelhante em tamanho, arquitetura e marcas superficiais a outras cujo
produtor é conhecido, entretanto, também é semelhante as de outros animais.
Pouco
7. Atoca é semelhante a tocas construidas por diferentes animais em mais de uma
Confiavel
caracteristica.

Quadro 1. Critérios paraidentificar os construtores de tocas terrestres e paraavaliar a possibilidade de identificacdo dos mesmos

(modificadode Miller etal.,2001).
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indicam hébito escavador incluem membros pe-
guenos, imero com processo olécrano desenvolvi-
do, cranio reduzido, focinho largo, entre outros
(Varrichio et al, 2007). Entretanto, os primeiros
tetrdpodes encontrados dentro de tocas ainda nao

possuiam algumas (ou nenhuma) destas caracte-
risticas (Damiani et al, 2003). Provavelmente
essas mudancas osteoldgicas s6 se tornaram mais
conspicuas no final do Mesozoico (Varrichio et al.,
2007).

Teto

Figura 5. Molde da toca do cinodonte Thrinaxodon liorhinus: A. Se¢do mostrando a base da toca com duas ondulagdes; B.
Reconstrucdo interpretativa, mostrando a rela¢do entre o formato do molde da toca com a pélvis e os membros traseiros

(modificado de Damianietal. 2003).

A arquitetura das tocas estd relacionada
mais com a fungdo das mesmas do que com o animal
escavador, apesar de ser influenciada pelas caracte-
risticas do substrato (Laundre & Reynolds, 1994).
Entre os escavadores modernos, tocas simples, com
pouca inclinacdo, terminando em uma camara, sdo
caracteristicas de animais que usam a toca somente
para abrigo (Reichman & Smith, 1987). Este padrdo
simples € encontrado nas tocas construidas por rép-
teis atuais, como lagartos e crocodilos. Ja as tocas
muito complexas, com bifurca¢des e muitos tuneis,
sdo construidas, atualmente, por mamiferos que
passam todavidadentrodelas.

Damiani et al. (2003) comprovaram que a
morfologia e tamanho das tocas por eles descritas
eram condizentes com o tamanho e a postura do
cinodonte Thrinaxodon liorhinus, encontrado em
seuinterior (Fig.5).

As tocas de animais escavadores permitem
que estes escapem de condicGes ambientais adver-
sas, por meio do microambiente criado dentro das
mesmas (Voorhies, 1975; Miller et al., 2001; Varric-
chio et al., 2007). A morfologia e a complexidade
das tocas podem oferecer protecéo adicional con-
tra predadores em potencial, que podem ser impe-
didos de entrar devido ao didametro, profundidade

e comprimento da toca (Laundre, 1989). Tocas
complexas e sinuosas também podem desorientar
e confundir o predador que esta cacando dentro
das mesmas pelaprimeiravez (Bronner,1992).

Martin (2009) descreveu tocas do Grupo
Otway (Albiano) da Australia e as correlacionou
com as tocas descritas para o Unico dinossauro
escavador conhecido, Oryctodromeus cubicularis,
do Cretaceo Superior dos Estados Unidos (Varri-
chio et al,, 2007). A correlacdo destas tocas com o
provavel produtor foi feita devido a grande simila-
ridade de tamanho entre o esqueleto de espécimes
deste tdxon com o didmetro das tocas e & morfolo-
gia de seus membros anteriores, com nitidas adap-
tacOes paraaescavacao.

2.4. Tafonomia

Tocas de tetrapodes paleozoicos e mesozo-
icos tém sido escavadas em diferentes sedimentos
e ambientes, incluindo siltitos de planicies de inun-
dacéo (Miller etal., 2001; Damianietal., 2003; Var-
richio et al., 2007; Sidor et al, 2008), areias de
dunasedlicas (Loope, 2006, 2008; Dentzien-Dias et
al.,2007,2008) e areias de barra de canal (Groene-
waldetal,2001).
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Normalmente, as tocas sdo preenchidas por
um sedimento diferente daquele no qual elas foram
escavadas. Sidor et al. (2008) descreveram tocas na
Antartica, escavadas emargila, que foram preenchi-
das por areia. Em alguns casos, as tocas séo preen-
chidas por dois ou mais sedimentos diferentes (Var-
richio et al., 2007). Nestes casos, a diferenca litol6-
gica facilita sobremaneira a visualizagdo das mes-
mas pelos paleont6logos. Por outro lado, tocas
encontradas em dunas edlicas (Dentzien-Dias et al.,
2007, 2008; Loope, 2006, 2008) tendem a ser pre-
enchidas pelamesmaareia das dunas, o que dificul-
ta o seu reconhecimento. Entretanto, a areia do
preenchimento normalmente ndo apresenta estra-
tificacdo ou, quando isto ocorre, possui um arranjo
diferente da rocha circundante, de modo que as
tocas se ressaltam na estratificagdo do pacote.
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Tocas escavadas em dunas eélicas podem ser tam-
bém parcialmente preenchidas por blocos estratifi-
cados de areiacolapsados do tetodamesma.

No Triassico Inferior da Africa do Sul foram
encontradas tocas que foram escavadas em sedi-
mentos finos no topo e em areia na base (Bordy et
al, 2010). Acredita-se que 0s animais que construi-
ram essas tocas aproveitariam o frescor que aareia,
em subsuperficie, proporciona num ambiente ari-
do, como o que se ocorreria durante o Cretaceo da
Africado Sul (Bordy et al, 2010). Em algumas tocas,
€ possivel observar marcas das garras, ou dos den-
tes incisivos, dos animais que as escavaram (Martin
& Bennett, 1977; Sidor et al., 2008) (Fig. 6). Em
alguns casos, a erosao pode facilitar a visualizacao
destas marcas de escavagdo, mas em outros pode
destrui-las.

Figura6.Marcas de garras nasuperficie superior de um molde de toca ex situ (modificado de Miller et al., 2001)

Em algumas situacdes, tocas podem ser
encontradas ex situ, uma vez que o sedimento no
gual as mesmas foram construidas foi erodido (Fig.
6), mas o preenchimento fica preservado. A dife-
rencga litologica entre o sedimento encaixante e
aquele que preencheu a toca pode levar a esta ero-
sdo diferencial, deixando somente o molde da toca
(Milleretal.,2001; Groenewald etal., 2001).

Dependendo do sedimento em que a toca
foi escavada, pode ocorrer compactacéo, modifi-
cando o formato da toca (Sidor et al., 2008). Entre-
tanto, ndo se conhecem, até o momento, exemplos
de alteracOes drésticas no formato e medidas das
tocas devido aeste fendbmeno.

3.Conclusoes

Os icnofosseis, especialmente as tocas, sao
uma ferramenta extremamente Util na interpreta-

cao paleoecoldgica de muitos animais. Em alguns
ambientes sedimentares, como dunas edlicas, onde
¢ dificil se encontrar restos corporais, as tocas indi-
cam que, mesmo em sedimentos friaveis, 0s anima-
isconseguiam construir abrigos paraevitar o clima
severo e fugir de predadores. Mesmo em outros
ambientes ndo tao restritivos, as tocas sdo usadas
paraas mais diferentes finalidades, como um modo
de alcance seguro ao alimento, local de moradia
(eventual ou permanente), reflgio contra preda-
dores, etc. Normalmente, porém, a funcdo da toca
abrange mais de um motivo.

Diferencas sedimentares entre a rocha
matriz e o preenchimento da toca ajudam no reco-
nhecimento das mesmas. Contrariamente, uma
grande quantidade de tocas deixa de ser reconheci-
da pela auséncia de uma diferenca nitida entre a
rocha circundante e o preenchimento, especial-
mente se o observador no for treinado na identifi-
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identificacdo destas estruturas. Por isto mesmo,
acredita-se que esse seja o motivo pelo qual
somente nas Ultimas décadas aumentou a quanti-
dade de tocas que passaram a ser reconhecidas em
diferentes estratos ao redor do mundo, correspon-
dendo ao aumento de pesquisadores especializa-
dosemicnologia.

O hébito fossorial desenvolvido pelos tetra-
podes, desde 0 Permiano, permitiu que 0s mesmos
pudessem escapar de condigbes ambientais adver-
sas como secas e mudangas extremas de tempera-
tura, sazonal ou diaria, e ainda pudessem habitar
diferentes ambientes, como montanhas, desertos e
regibes polares. Nesse contexto, ganham relevan-
cia as hipoteses que propdem que muitos grupos
de tetrapodes conseguiram escapar das grandes
extingdes ocorridas desde o Permiano (inclusive a
maior de todas, no limite P-T) devido justamente a
habilidade de escavar tocas.
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